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FIGURA 1. Média de comportamentos executados entre indivíduos de Nasutitermes aff. 
coxipoensis em diferentes tratamentos: controle (indivíduos de mesma colônia) 
e em pareamento de indivíduos provenientes de colônias próximas e distantes 
entre si. (A) Índice de agressividade (comportamentos negativos/ total de 
comportamentos) entre indivíduos e (B) Comportamentos positivos totais. 
FIGURA 2.  Tempo médio para morte de indivíduos de Nasutitermes aff. coxipoensis em 
diferentes tratamentos: controle (indivíduos da mesma colônia) e em 
pareamento de indivíduos provenientes de colônias próximas e distantes entre 
si. 
FIGURA 3. Distância (A) e velocidade percorrida (B) por indivíduos de Nasutitermes aff. 
coxipoensis em diferentes tratamentos: controle (indivíduos da mesma colônia) 
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A territorialidade consiste em um comportamento amplamente difundido entre os 
animais, podendo interferir na distribuição de indivíduos e espécies nos habitats. Para muitos 
organismos, a agressividade tende a aumentar à medida que os territórios são mais distantes 
entre si (Hipótese do Querido Inimigo). Insetos sociais que são forrageadores de sítio-central 
podem representar bons modelos para estudos de defesa de território. Neste estudo, testamos 
se a Hipótese do Querido Inimigo se aplica a colônias do cupim Nasutitermes aff. coxipoensis 
(Termitidae: Nasutitermitinae). Para isso, analisamos se: (i) a agressividade, (ii) a mortalidade 
e (iii) a movimentação dos indivíduos é aumentada quando estes são pareados com indivíduos 
de ninhos distantes quando comparado ao pareamento entre ninhos vizinhos. Para isso, foram 
feitas todas as combinações de pareamento de indivíduos provenientes de ninhos próximos 
vizinhos (N = 3) e entre cada um destes com um ninho distante (N = 3). O controle consistiu 
no pareamento de indivíduos provenientes da mesma colônia (N = 6). O experimento foi 
conduzido em placas de Petri, sob condições de laboratório. Foram avaliados os 
comportamentos, a distância e velocidade percorrida, assim como a sobrevivência dos 
indivíduos. Nossos resultados mostraram que no tratamento controle houve menor 
agressividade, assim como maior sobrevivência e movimentação dos indivíduos, do que nos 
tratamentos de pareamentos intercoloniais, os quais não diferiram entre si. Desta forma, 
nossos resultados não corroboram a Hipótese do Querido Inimigo, uma vez que a 
agressividade entre indivíduos de diferentes colônias não mostrou variação com a distância 
entre as mesmas. Estudos futuros poderiam analisar os efeitos do contexto ecológico na 
modulação da agressividade intercolonial.  
 






Comportamento de territorialidade 
Animais de diversos taxa apresentam comportamento territorial, que pode ser realizado 
através da utilização pistas químicas, físicas ou acústicas além de confronto direto entre 
indivíduos (Baker 1983).  Este comportamento pode interferir diretamente na distribuição de 
indivíduos e na ocupação de áreas pelos organismos e atua como um mecanismo de 
competição por interferência (Getty 1987), uma vez que permite ao detentor do território 
impedir o acesso de potenciais competidores a recursos alimentares, parceiros reprodutivos, 
abrigo e espaço (Gese 2001). Desta forma, a territorialidade garante acesso aos recursos 
presentes em uma determinada área (Burt 1949).  Por outro lado, a defesa de território 
representa elevado custo energético além do risco de injúrias ou morte. Logo, existe uma 
relação de custo-benefício associada a esse comportamento. A territorialidade pode ser 
esperada, portanto, quando os benefícios em se defender determinada área sejam maiores do 
que os custos da defesa (Brown 1964).  
A territorialidade tem sido estudada principalmente em animais vertebrados. No 
entanto, insetos podem apresentar uma gama de comportamentos tão ampla quanto os 
observados em vertebrados (Baker 1983), incluindo sinalizações acústicas (Otte & Joern 
1975), visuais (Alcock & O’neill 1986) ou confrontos diretos (Levings & Adams 1984). O 
comportamento territorial parece ser mais comum entre aqueles insetos capazes de reconhecer 
pontos específicos de uma área e retornar para esses locais (Otte & Joern 1975). Os insetos 
eussociais (ex. formigas, abelhas e cupins) parecem representar os melhores exemplos de 






Hipótese do Querido Inimigo 
Muitos animais territorialistas respondem de forma menos agressiva a indivíduos que 
têm territórios vizinhos ao seu do que a indivíduos não-vizinhos (estranhos) - fenômeno 
conhecido como “Hipótese do Querido Inimigo” (Fisher 1954). Essa relação entre 
agressividade e distância nos territórios foi demonstrada para vários taxa (Langen et al 2000, 
Purdy & Mennill 2016, Detto et al 2017, Dimarco et al 2010). No entanto, o tema é 
controverso, uma vez que, apesar de observada em muitos estudos, há na literatura trabalhos 
que não corroboram a “Hipótese do Querido Inimigo” (ex. Müller & Manser 2007, Dunn & 
Messier 1999, Gordon 1989, Sanada-Morimura et al. 2003). As tentativas de se compreender 
a “Hipótese do Querido Inimigo” têm se baseado em dois mecanismos (Temeles 1994): O 
primeiro é o risco potencial que um vizinho ou um indivíduo estranho representa para o 
detentor do território. Nesse caso, o detentor do território reage de forma mais agressiva com 
relação ao indivíduo não-vizinho quando comparado ao vizinho devido ao fato de o primeiro 
representar um risco maior, como por exemplo o risco de perda de território. O segundo 
mecanismo é o nível de familiaridade que o detentor do território apresenta com relação ao 
vizinho e ao estranho. Esse mecanismo, conhecido como habituação, ocorre quando a 
exposição frequente a um estímulo (ex. odor) induz a uma baixa reposta a esse estímulo (ex. 
Langen et al 2000, Dimarco 2010). Logo, uma vez que vizinhos têm maior probabilidade de 
encontro, a resposta a tais sinais tende a ser reduzida. Embora haja competição entre vizinhos, 
quando os territórios estão estabelecidos, estes podem passar a ter interesses – e inimigos – 
em comum. Uma vez que um indivíduo estranho poderia disputar pelo território, é interesse 
mútuo entre os vizinhos manter o estranho longe (Getty 1987) como pode ser observado, por 
exemplo, pela formação coalizões defensivas por vizinhos (Detto et al. 2017) com o objetivo 
de expulsar indivíduos estranhos. Tendo em vista que o comportamento agressivo pode ser 
energeticamente caro e representa risco de injúrias ou morte, responder de forma menos 
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agressiva contra vizinhos é um comportamento adaptativo uma vez que reduz a energia 
empregada em atos destinados à defesa territorial (Jeager 1981). 
 
Insetos sociais: organização social e territorialidade 
Entre os insetos, há uma gama de tipos de socialidade. A subsocialidade, representada 
pelo cuidado parental ou por associações gregrárias é o tipo de comportamento social mais 
simples observado nesses animais. Algumas espécies podem apresentar comportamento 
comunal, no qual indivíduos de uma mesma geração compartilham um ninho, no entanto, 
cada um deles é responsável por sua própria prole. A eussocialidade é, porém, o tipo mais 
complexo de comportamento social observado em insetos (Grimaldi & Engel 2005). Insetos 
eussociais formam colônias nas quais existe divisão de castas entre indivíduos reprodutivos e 
estéreis além de sobreposição de gerações sendo os indivíduos estéreis coletivamente 
responsáveis pelo cuidado com os imaturos e pela manutenção da colônia e do ninho (Resh & 
Cardé 2009). Os insetos eussociais, representados por cupins, formigas e algumas abelhas e 
vespas, formam sociedades sofisticadas que funcionam sem que haja um controle central 
(Gordon 2002), de forma que comportamentos complexos são executados a partir de padrões 
de comportamento individual simples. Esses animais têm em comum o comportamento de 
construir ninhos ou ocupar estruturas pré-existentes para abrigar suas colônias. Os ninhos 
protegem a colônia contra inimigos naturais e variações abióticas e sua construção parece ter 
precedido a socialidade e pode ter sido um catalisador na evolução desse comportamento. 
Outro fator que pode ter tido um papel importante na evolução da socialidade em 
Hymenoptera é a similaridade genética entre os indivíduos de uma colônia. Os Hymenoptera 
apresentam um sistema genético haplodiplóide (machos haplóides e fêmeas diplóides) 
resultando em alta similaridade genética entre as fêmeas (0,75) o que favorece a seleção de 
grupo: uma vez que as fêmeas são geneticamente mais similares entre si do que poderiam ser 
à sua própria prole, se dedicar ao cuidado de suas irmãs eleva o fitness inclusivo. Cupins, no 
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entanto, são diplóides, logo a similaridade genética entre irmãos não pode ser utilizada como 
explicação para o desenvolvimento da socialidade nesse grupo, uma vez que entre os cupins, 
os irmãos não são geneticamente mais próximos entre si do que seriam com sua própria prole. 
O surgimento e mantuenção da eussocialidade nesse grupo parece ter ocorrido pela 
necessidade dos indivíduos de serem inoculados com simbiontes por seus companheiros de 
ninho (Grimaldi & Engel 2005) .  
Os insetos sociais possuem sistemas sofisticados de comunicação como, por exemplo, a 
dança utilizada pelas abelhas para informar aos outros indivíduos da colônia sobre a 
localização do recurso (Billen 2006) ou a comunicação vibroacústica por meio do batimento 
das asas ou de partes do corpo contra o substrato (Hunt & Richard 2013). A comunicação 
química é, no entanto, a mais importante em insetos (Billen 2006). A defesa da colônia, por 
exemplo, é realizada por indivíduos que apresentam diferenciações morfológicas, fisiológicas 
e/ou comportamentais (Ishikawa & Miura 2012) e uma das principais habilidades que permite 
a defesa e coesão das colônias em insetos sociais é o reconhecimento de sinais químicos 
(hidrocarbonetos cuticulares) presentes em seus exoesqueletos, que permite diferenciar entre 
indivíduos próprios e não próprios da colônia. A composição dos hidrocarbonetos cuticulares 
pode ser influenciada tanto por fatores genéticos (endógenos) quanto por fatores ambientais 
ou exógenos (Van Zweden & D’Ettorre 2010, Kaib et al. 2004). Desta forma, o contexto 
ambiental ao qual as colônias estão submetidas deve alterar o reconhecimento e a resposta 
comportamental entre indivíduos de diferentes colônias (Florane et al. 2004). 
  
Cupins: exploração por recursos e evidências de territorialidade 
Cupins são insetos eussociais que se alimentam de matéria orgânica vegetal, solo ou 
fungos e, assim como as formigas apresentam importante papel na ciclagem de nutrientes e na 
renovação do solo nos ambientes tropicais (Resh & Cardé 2009), uma vez que os indivíduos 
de muitas espécies de cupim se deslocam, durante a atividade de forrageamento, por meio de 
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túneis subterrâneos ou galerias (Tschinkel 2010). As espécies de cupim podem ser 
classificadas como forrageadoras de sítio-único, quando a colônia nidifica no próprio recurso; 
intermediárias, quando a divisão entre ninho e recurso alimentar não é bem definida, e 
forrageadoras de sítio-central, quando existe uma completa separação entre ninho e recurso. 
Entre os forrageadores de sítio-central, todas as atividades de forrageamento iniciam e 
terminam no ninho (Traniello & Leuthold 2000).  
Diferente de outros insetos sociais (ex. Hymenoptera), que podem utilizar pistas visuais 
para foragear, os cupins são cegos e o forrageamento nesse grupo é organizado 
predominantemente por sinais químicos, como por exemplo por feromônios de trilha 
depositados sobre o substrato (Arab et al. 2012). Além disso, o reconhecimento de 
hidrocarbonetos cuticulares permite discriminação entre indivíduos próprios da colônia e não-
próprios (Kaib et al. 2002), promovendo coesão na colônia.  
Como todos os insetos eussociais, os cupins apresentam divisão de tarefas baseada em 
castas, onde coabitam no ninho indivíduos reprodutores e estéreis (operários e soldados). 
Operários são responsáveis pelo cuidado com os imaturos, além de realizarem a busca por 
recursos alimentares e trabalharem na manutenção do ninho, sendo os mais numerosos na 
colônia. Os soldados são especializados na defesa da colônia, mas em alguns casos podem 
auxiliar na procura por fontes alimentares (Almeida et al. 2016, Traniello 1981). 
Embora poucos estudos tenham verificado a agressividade e defesa de territórios em 
cupins, existem evidências de que algumas espécies apresentam agressividade não só 
interespecífica como também entre colônias dentro de uma mesma espécie  (Leponce et al. 
1996, Kaib et al. 2002, Levings & Adams 1984, Shelton & Grace 1997).  Estudos têm 
sugerido que tais espécies podem apresentar territorialidade devido ao espaçamento regular 
entre ninhos (Kaib et al. 1997) e às observações de alta agressividade entre colônias vizinhas 




Neste estudo, o objetivo principal foi verificar se a agressividade inter-colonial em 
Nasutitermes aff. coxipoensis é aumentada com a distância entre as colônias, conforme 







Vizinhança não amigável: a distância entre colônias não altera a 
agressividade intercolonial em Nasutitermes aff. coxipoensis. 
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A territorialidade consiste em um importante processo que determina os padrões 
de distribuição dos indivíduos e espécies nos habitats (Brown 1964). Animais de vários 
taxa apresentam comportamento de agressividade (Jang et al. 2008, Adams 2016, 
Booksmythe et al. 2010, Baker 1983), normalmente associado ao uso consistente de 
uma determinada área e à defesa de recursos, delimitando territórios alimentares, de 
nidificação ou de reprodução (Brown 1964). Esse comportamento de agressividade 
envolve elevado custo energético, risco de morte ou injúria, e desta forma podem variar 
dependendo do contexto ambiental (Castro & Caballero 2004). 
Estudos têm demonstrado que a agressividade entre vizinhos tende a ser menor do 
que aquela observada entre indivíduos ou colônias que possuem territórios mais 
distantes entre si (Booksmythe et al. 2010, Jeager 1981, Langen et al. 2000). Este 
fenômeno - conhecido como 'Querido Inimigo' (Fisher 1954) - tem sido comumente 
demonstrado para espécies de aves (Lovell & Johnston 2009)(Lovell & Lein 2004), 
mamíferos (Moser-Purdy & Mennill 2016), peixes (Leiser & Itzkowitz 1999), 
caranguejo (Booksmythe et al. 2010), anfíbios (Bee 2003), lagartos (Husak & Fox 
2003) e alguns grupos de insetos (Dimarco et al. 2010, Langen et al. 2000). 
Insetos sociais podem representar bons modelos para estudos de defesa de 
território. Estes organismos são amplamente reconhecidos por sua habilidade em 
construir ninhos - estrutura física que confere segurança contra predadores e os protege 
das flutuações abióticas - assim como por sua capacidade de discriminar indivíduos 
próprios e não-próprios às suas colônias (Liang et al. 2001, Kaib et al. 2004). Assim, 
estes insetos apresentam agressividade intra- e interespecífica, promovendo a coesão e 





em si, os insetos sociais também podem mostrar territorialidade na defesa de áreas de 
forrageio, como já relatado para formigas (Adams 2016), vespas (El-Banna et al. 1999) 
e cupins (Leponce et al. 1996, Adams & Levings 1987). Para muitos destes insetos, as 
atividades de forrageio se iniciam e terminam no ninho, o que restringe a área de uso da 
colônia à uma única localidade (Holway & Case 2000). Assim, este forrageio em torno 
de um sítio-central (ex. ninho) impede que as colônias alterem totalmente sua área 
quando as condições locais são desfavoráveis, tornando as colônias mais susceptíveis à 
defesa do espaço frente às variações locais na oferta de recursos. 
Os cupins são insetos eussociais que contribuem significativamente na ciclagem 
da matéria orgânica, principalmente nos ambientes tropicais (Jouquet et al. 2011). Além 
de apresentarem capacidade de reconhecimento intercolonial (como outros insetos 
sociais), algumas espécies são forrageadoras de sítio-central e precisam adotar 
estratégias para minimizar os custos de forrageio de acordo com a oferta local de 
recursos, como já demonstrado para Nasutitermes aff. coxipoensis (Almeida et al. 
2016). Estudos já demonstraram que algumas espécies podem exibir territorialidade 
(Levings & Adams 1984), o que foi constatado por meio de observações diretas de 
defesa de território ou sugerido pela distribuição espacial regular entre ninhos (Kaib et 
al. 2002, 1997). Além disso, estudos recentes demonstraram que a quantidade local de 
recursos pode modular a agressividade e aceitação de pistas químicas intraespecíficas 
(Cristaldo et al. 2016), assim como determinar diferentes níveis de sobreposição de 
espaços de forrageio (Araújo et al. 2016). Porém, assim como observado em outros 
grupos, o fenômeno do 'Querido Inimigo' ainda permanece controverso. Estudos 
realizados com colônias de formigas e cupins, por exemplo, tanto confirmaram este 
fenômeno, como mostraram tendência oposta (Langen et al. 2000, Sanada-Morimura et 





A Hipótese do Querido Inimigo pode ser explicada pelo elevado custo associado 
às disputas contínuas entre vizinhos e ao menor risco potencial de perdas que estes 
representam, já que as barreiras entre as áreas vizinhas já estão estabelecidas (Moser-
Purdy & Mennill 2016). No caso de insetos sociais, a agressividade pode ser modulada 
principalmente pela percepção de hidrocarbonetos cuticulares (HCs) entre indivíduos de 
diferentes colônias. Este perfil de odores cuticulares, por sua vez, é dependente de 
fatores genéticos (Van Zweden & D’Ettorre 2010), embora também existam evidências 
de que o tipo de dieta consumida interfere em sua composição (Liang & Silverman 
2000, Florane et al. 2004). Outra possibilidade para esta maior aceitação entre vizinhos 
ocorreria porque os encontros constantes no entorno de seus territórios promoveria uma 
habituação entre seus odores, o que permitiria uma redução no gasto energético em 
confrontos constantes. Dunn & Messier (1999) propuseram que o reconhecimento entre 
indivíduos de diferentes colônias ocorre tanto através do odor determinado 
geneticamente quanto também do odor ambiental, que deve ser mais similar entre 
colônias vizinhas. 
Neste estudo, testamos se a Hipótese do Querido Inimigo se aplica a colônias de 
Nasutitermes aff. coxipoensis (Termitidae: Nasutitermitinae). Para isso, analisamos se: 
(i) a agressividade; (ii) o deslocamento e velocidade de caminhamento; e (iii) a 
mortalidade dos indivíduos é aumentada quando estes são pareados com indivíduos de 






2. MATERIAL & MÉTODOS 
2.1. Local de coleta e espécie amostrada 
As coletas foram realizadas nos meses de novembro de 2016 e fevereiro de 2017 
(época seca) na Reserva Biológica Santa Isabel (10º43'56" S, 36º50'36"W), município 
de Pirambu, Sergipe, Brasil. O clima da região é classificado como megatermal úmido e 
sub-úmido, com temperatura média anual em torno de 26ºC e precipitação média de 
1400 mm (SEPLAN/ SUPES 2009). A vegetação da reserva consiste em pastagens 
(gramíneas e juncos), restinga, coqueiros, zonas úmidas e pântanos.  
Nasutitermes aff. coxipoensis é uma espécie amplamente distribuída na região 
Neotropical, com registros entre a Guiana Francesa, Brasil e Argentina (Laffont et al. 
2012). Colônias desta espécie constroem ninhos epígeos formados por um material 
cartonado escuro e bastante fino, que se desintegra facilmente (Mathews 1977). 
Segundo Almeida et al. (2016) os indivíduos dessa espécie forrageiam principalmente à 
noite, entre 6h da tarde e 6h da manhã, por meio de trilhas ao ar livre que são depois 
convertidas em galerias. 
Para a condução dos experimentos, ninhos de N. aff. coxipoensis foram totalmente 
removidos de uma área aberta e homogênea, com predomínio de gramíneas e vegetação 
baixa. Foram coletados um total de seis ninhos, sendo três com distância menor do que 
5m entre si ('ninhos vizinhos') e outros três a uma distância maior do que 160m dos 
primeiros ('ninhos não-vizinhos'). 
 
2.2. Delineamento experimental 
Os bioensaios foram conduzidos a fim de analisar as interações comportamentais, 
mortalidade, deslocamento e velocidade de caminhamento dos indivíduos em 





casos, operários e soldados de cada colônia foram removidos dos ninhos coletados e 
mantidos em placas de Petri (7cm Ø x 1cm) por 12h, na ausência de luz, à temperatura 
de 25ºC. 
 
2.2.1. Comportamentos intercoloniais e mortalidade 
A fim de avaliar se os comportamentos intercoloniais (nível de agressividade, 
comportamentos positivos e vibração) e a mortalidade entre indivíduos são dependentes 
da distância entre colônias, foram feitas todas as combinações de pareamento de 
indivíduos provenientes de ninhos próximos vizinhos (N = 3) e entre cada um destes 
com um ninho distante (N = 3). O controle consistiu no pareamento de indivíduos 
provenientes da mesma colônia (N = 6). Para cada combinação de ninhos, foram feitas 
quatro repetições, totalizando 48 placas. 
Cada réplica consistiu em uma placa de Petri contendo 20 indivíduos, sendo 10 
indivíduos (oito operários e dois soldados)/colônia. O fundo das placas foi coberto com 
papel filtro para permitir o livre movimento dos indivíduos. As observações, para cada 
repetição de combinação entre colônias, foram feitas simultaneamente por quatro 
observadores. Para cada placa, foram feitas cinco observações de 30 segundos, 
intercaladas por 15 segundos, totalizando 3,5 minutos de observação/placa. Neste 
intervalo de tempo, foi registrado o número de comportamentos de positivos (trofalaxia 
bucal, trofalaxia proctodeal, autogrooming, alogrooming e antenação), comportamentos 
negativos (mordida e luta) e de vibração. O índice de agressividade (IA) foi calculado 






Após as observações, todas as placas foram mantidas em B.O.D. na ausência de 
luz, à temperatura de 25ºC. O número de indivíduos mortos em cada placa foi 
contabilizado em intervalos de uma hora até a morte de todos os indivíduos. 
 
2.2.2. Deslocamento e velocidade de caminhamento dos indivíduos 
A fim de analisar se o deslocamento e velocidade de caminhamento dos 
indivíduos são afetados pela distância entre colônias, foram realizadas todas as 
combinações de pareamento intercoloniais descritas no experimento anterior. Neste 
caso, em cada placa de Petri foram inseridos seis indivíduos. Para as combinações 
intercoloniais próximas e distantes foram inseridos três indivíduos/colônia (dois 
operários e um soldado). O tratamento controle consistiu em seis indivíduos da mesma 
colônia (quatro operários e dois soldados). Foram realizadas quatro 
repetições/combinação, totalizando 48 placas. 
As placas contendo os diferentes tratamentos foram filmadas durante 10 minutos 
utilizando uma câmera (Panasonic SD5 Superdynamics - WV-CP504), equipada com 
lente Spacecom (1/3'' 3-8 mm) acoplada a um computador. O deslocamento e 
velocidade de caminhamento foram capturadas com o software Ethovision® XT (versão 
8.5; Noldus Integration System, Sterling, VA) e posteriormente  analisadas no software 
Studio 9 (Pinnacle Systems, moutainView, CA). Em todas as repetições, foram 
contabilizados a velocidade de caminhamento (mm/s) e a distância percorrida (mm) 
para cada indivíduo na placa, a fim de posteriormente calcular a média do grupo. Os 








2.3. Análises Estatísticas 
Em todos os casos, as análises foram realizadas considerando-se os valores 
médios para cada combinação de colônias pareadas dentro de cada tratamento. As 
análises foram realizadas no software R (R Development Core Team 2015) usando 
modelos lineares generalizados (GLM) seguidos pela análise de resíduos para verificar a 
adequabilidade da distribuição utilizada. Nos casos em que não houve diferença entre os 
tratamentos (P > 0,05), os mesmos foram agrupados. 
A fim de analisar se os comportamentos entre indivíduos (variáveis y) de 
diferentes colônias pareadas são dependentes das distâncias entre as mesmas, os dados 
foram submetidos à Análise de Deviância (ANODEV). Neste caso, foram feitas análises 
separadamente, considerando-se os seguintes comportamentos: IA, o número total de 
comportamentos positivos e o número de vibrações. Análise similar foi utilizada para 
verificar se o deslocamento (mm) e a velocidade de caminhamento (mm/s) (variáveis y) 
são dependentes das distâncias entre as colônias de N. aff. coxipoensis.  
Para verificar se o tempo gasto para mortalidade dos indivíduos de N. aff. 
coxipoensis (variável y) depende da distância entre as colônias (vizinhas ou distantes) os 
dados foram submetidos à Analise de Sobrevivência, utilizando-se distribuição Weibull. 
Foi estimado, para cada placa, o tempo médio para mortalidade dos indivíduos. 
Posteriormente, estes dados (tempo médio para morte - variável y) foram submetidos à 







3.1. Comportamentos intercoloniais 
Indivíduos de mesma colônia não mostraram agressividade entre si, diferindo 
significativamente do IA observado nos demais tratamentos (F2,9 = 11,56, P = 0,003; 
Fig. 1A). No entanto, o IA não diferiu entre indivíduos de diferentes colônias, 
independentemente da distância entre as mesmas (P < 0,27; Fig. 1A). De forma similar, 
o número de comportamentos positivos foi maior entre indivíduos provenientes da 
mesma colônia do que entre indivíduos de colônias distintas (F2,9 = 19,038, P < 0,005), 
os quais não diferiram entre si (P = 0,814; Fig. 1B). Os sinais de vibração executados 
pelos indivíduos de N. aff coxipoensis não diferiu entre os tratamentos (F2,9= 2,421 e P 
= 0,14). 
 
3.2. Bioensaios de Sobrevivência 
A mortalidade dos indivíduos ocorreu mais rapidamente (ex. menor tempo médio 
para morte) quando houve pareamento de indivíduos provenientes de diferentes colônias 
(próximas e distantes), do que no tratamento controle (indivíduos de mesma colônia) 
(F2,9 = 19,22, P = 0,001). Não houve diferença significativa na velocidade de 
mortalidade dos cupins, independentemente se os mesmos foram provenientes de 
colônias espacialmente próximas ou distantes (P = 0,99; Fig. 2). 
 
3.3. Deslocamento e velocidade de caminhamento 
A distância percorrida (F2,9 = 9,37, P < 0,005) e a velocidade de caminhamento 
(F2,9 = 4,61 , P = 0,04) de N. aff. coxipoensis foram maiores no controle do que nos 





percorrida (P = 0,57) e na velocidade de caminhamento (P = 0,55) entre indivíduos de 




Fig. 1. Média de comportamentos executados entre indivíduos de 
Nasutitermes aff. coxipoensis em diferentes tratamentos: controle 
(indivíduos de mesma colônia) e em pareamento de indivíduos provenientes 
de colônias próximas e distantes entre si. (A) Índice de agressividade 
(comportamentos negativos/ total de comportamentos) entre indivíduos e 







Fig. 2. Tempo médio para morte de indivíduos de 
Nasutitermes aff. coxipoensis em diferentes tratamentos: 
controle (indivíduos da mesma colônia) e em pareamento de 





Fig. 3. Distância (A) e velocidade percorrida (B) por indivíduos de Nasutitermes aff. 
coxipoensis em diferentes tratamentos: controle (indivíduos da mesma colônia) e 






Vários estudos têm demonstrado que animais podem inferir maior agressividade 
contra intrusos do que com vizinhos (Husak & Fox 2003, Dimarco et al. 2010, 
Booksmythe et al. 2010, Moser-Purdy & Mennill 2016, Leiser & Itzkowitz 1999). 
Nossos resultados, no entanto, mostraram que apesar dos indivíduos de N. aff. 
coxipoensis terem discriminado entre companheiros próprios e não-próprios aos seus 
ninhos, a distância entre as colônias não alterou o nível de agressividade (Fig. 1), assim 
como a sobrevivência (Fig. 2) e a movimentação (Fig. 3) dos indivíduos. Resultados 
semelhantes também foram encontrados para outras espécies de cupins, como por 
exemplo: Macrotermes subhyalinus (Kaib et al. 2004), M. bellicosus (Kaib et al. 2004), 
M. falciger (Kaib et al. 2002), Cornitermes cumulans (Marins & DeSouza 2008) e N. 
corniger (Dunn & Messier 1999). 
Embora a Hipótese do Querido Inimigo tenha sido comprovada em vários estudos, 
em muitos casos os resultados são contrastantes (veja Temeles 1994), inclusive para 
cupins (Dunn & Messier 1999). Defesa é uma característica da história de vida dos 
organismos que envolve elevados custos. Assim, estar envolvido em confrontos pode 
limitar a capacidade dos indivíduos de desempenhar tarefas que poderiam ser destinadas 
ao crescimento e reprodução da colônia. Portanto, pode-se esperar que o surgimento de 
características morfológicas e/ou a exibição de comportamentos defensivos dependam 
da relação custo/benefício (ex. sejam contexto-dependentes). Desta forma, alta resposta 
defensiva deve ocorrer apenas quando os benefícios em exibir tal comportamento 
compensem os custos envolvidos. No presente estudo, por exemplo, verificamos que em 
situações de confronto intercolonial, os indivíduos se envolvem mais em 





poder de deslocamento (Fig. 2 e 3). Aqui hipotetizamos que a agressividade 
intercolonial em N. aff. coxipoensis seja modulada por fatores ambientais. 
De fato, fatores exógenos (ex. ambientais) podem interferir na agressividade 
intercolonial (Van Zweden & D’Ettorre 2010). Alguns estudos sugerem que 
agressividade e a sobreposição de áreas de forrageio de cupins podem ser dependentes 
da oferta local de recursos. Um estudo recente realizado com N. aff. coxipoensis 
mostrou que o status nutricional parece modular o nível de agressividade intercolonial 
(Cristaldo et al. 2016). Estes autores evidenciaram que colônias com quantidade 
intermediária de recursos foram mais agressivas com as vizinhas, seguidos por colônias 
sob alta oferta de recursos e de colônias que estavam sujeitas à baixa oferta de recursos. 
Similarmente, Araújo et al. (2016) mostraram que colônias de diferentes espécies de 
cupins apresentam maior sobreposição de áreas de forrageio nos extremos de 
disponibilidade de recursos (baixo e alto). Esses resultados em conjunto podem ser 
explicados pelo fato de que, sob baixa oferta de recursos, as colônias não apresentam 
energia suficiente para confrontos. Por outro lado, sob alta disponibilidade de recursos, 
as colônias não precisam entrar em conflito já que possuem excesso de energia 
disponível. Além do efeito da quantidade de recursos, outros estudos demonstraram que 
a similaridade na dieta consumida pelas colônias também pode reduzir a agressividade 
intercolonial, uma vez que é capaz de alterar o perfil de HCs, favorecendo a tolerância 
entre colônias (Florane et al. 2004, Liang & Silverman 2000). 
A ausência de relação entre agressividade e distância observada aqui, poderia ser 
explicada pelas características do habitat amostrado. Uma vez que o estudo foi 
conduzido em uma área altamente homogênea, durante a estação seca, provavelmente 
havia uma baixa variabilidade e quantidade de recursos oferecidos. Assim, tais fatores 





colônias (próximas e distantes), assim como uma baixa aquisição de energia pelas 
mesmas. Estes fatores podem ter promovido maior tolerância entre colônias 
independentemente da distância, seja devido (i) à similaridade dos HCs, (ii) à baixa 
energia disponível para disputa ou também (iii) ao alto custo em exibir comportamento 
agressivo em relação ao benefício obtido, uma vez que sob baixa disponibilidade de 
recurso não haveria vantagem em defender a área. 
Concluindo, nossos estudos mostraram que a agressividade intercolonial não foi 
modulada pela distância entre as colônias e que limitou o poder de deslocamento e 
sobrevivência dos indivíduos. Estudos futuros poderiam analisar o papel das mudanças 
sazonais na oferta e variedade de recursos na modulação da agressividade intercolonial. 
Compreender como o ambiente pode interagir modulando agressividade pode facilitar o 
entendimento da ocupação do espaço pelos animais, com consequências no 
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